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Zur Verbreitung der Sozialparasiten von Leptothorax
acervorum (Fabr.) (Hym., Formicidae)

Von
ALFRED BUSCHINGER

Institut fiir angewandte Zoologie der Universitdt Bonn

Die weitverbreitete Schmalbrustameise Leptothorax (Mychothorax)
acervorum, die in Eurasien von Meeresniveau bis in liber 3000 m Hoéhe
vorkommt und meist lichte Waldbiotope besiedelt, dient einer Reihe von
Sozialparasiten als Wirtsart. Wdahrend einer davon, Harpagoxenus sub-
laevis (Nyl. 1848), seit 125 Jahren bekannt und mittlerweile vielerorts
nachgewiesen isl, sind drei weitere Arten, Doronomyrmex pacis Kutter
(1945), Leptothorax goesswaldi Kutter (1967) und Lepiothorax kutteri
Buschinger (1965), erst vor wenigen Jahren beschrieben worden. Ihre Ver-
breitung ist noch ungeniigend bekannt, so daB neuere Funde Erwdahnung
verdienen.

Charakteristik der behandelten Sozialparasiten

Harpagoxenus sublaevis gehoért unter den Sozialparasiten zur Gruppe
der Sklavenhalter oder Duloten. Seine Arbeiterinnen rauben aus benach-
barten Wirtskolonien Puppen, die dann im Parasitennest schlipfen und dort
die Parasitenbrut versorgen, Nahrung beschatfen, das Futter verteilen und
sonstige soziale Leistungen erbringen. Die Wirtsvolker tiberleben und
ziehen aus den zuriickgelassenen Larven weitere Puppen nach, so daB sie
mehrfach gepliindert werden kénnen.

Unser Harpagoxenus ist die einzige unter den genannten vier Arten, die
bei mehr als einer Wirtsart parasitiert: Neben dem Hauptwirt L. acervorum
werden auch Kolonien der nahe verwandten L.(M.) gredleri und L. (M.)
muscorum Uberfallen und der Arbeiterinnenpuppen beraubt (Buschinger
1968 a). Die letztgenannte Art dient dariber hinaus besonders oft der Kolo-
niegriindung von Harpagoxenus sublaevis, in deren Verlauf eine frisch
begattete Jungkonigin des Parasiten ein Wirtsvolk tberfdllt, die Imagines
totet oder vertreibt und die Brut samt einigen Puppen iibernimmt. Die
Koniginnen von H. sublaevis sind meist sogenannte ergatoide, also morpho-
logisch der Arbeiterin gleichende, primar fligellose Weibchen.

Dementsprechend findet die Kopula am Boden in Nestndhe statt
(Buschinger 1968 a, b), ein Ausbreitungsflug fehlt. Das lokal recht gehdufte
Vorkommen dieses Duloten erkldrt sich also teilweise schon aus diesem
Umstand.
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Nach unseren Beobachtungen (Buschinger 1971 a, b) kopulieren jedoch
auch die sehr seltenen gefliigelten Weibchen von H. sublaevis ebenso wie
die stets voll gefligelten Kéniginnen von Doronomyrmex pacis und Lepto-
thorax kutteri in Nestndhe. Hier kann sich allerdings ein Ausbreitungsflug
anschlieBen.

Im Gegensatz zu H. sublaevis, dessen Kolonien jeweils eine Reihe
(ca. 3—10) von Wirtsvolkern als ,Puppenlieferanten” benoétigen, parasi-
tieren die ubrigen drei Arten, D. pacis, L. goesswaldi und L. kutteri, jeweils
nur in einem Wirtsvolk. Alle drei sind permanente Sozialparasiten ohne
Arbeiterkaste. Ihre im Vergleich zu anderen, bekannten Sozialparasiten wie
Anergates atratulus recht wenig spezialisierte Lebensweise gleicht weit-
gehend der eines normalen Wirtsweibchens, das nach der Begattung Auf-
nahme in einem Volk seiner Art findet. Auch morphologisch sind die drei
genannten Arten wenig von der gemeinsamen und einzigen Wirtsart
L. acervorum unterschieden. Die parasitierten Kolonien enthalten ein oder
oft auch mehrere fertile Weibchen der Wirtsart sowie ein oder mehrere
(bei L. kutteri gelegentlich 6—20) fertile Parasitenweibchen. So werden im
Gegensatz zu den H. sublaevis-Kolonien, die nur je ein Weibchen der Para-
sitenart enthalten, in den von D. pacis und L. kutteri parasitierten Voélkern
neben den Geschlechtstieren des Parasiten Arbeiterinnen von L. acervorum
und oft sogar Mannchen und Weibchen dieser Art aufgezogen. Fir
L. goesswaldi sind diese Fakten noch nicht bekannt.

Zur Zeit der Geschlechtstieraufzucht im Juni/Juli ist festzustellen, daB
manche Kolonien von L. kutteri nur Mannchen der Parasitenart, andere
beide Geschlechter produzieren. Dies diirfte eine Folge der unterschied-
lichen Entwicklungsdauer der médnnlichen und weiblichen Larven sein. Nach
Laborbefunden verpuppen sich mannliche Larven nach einer Uberwinterung,
wahrend weibliche zweimal tiberwintern miissen. In Kolonien, die erst seit
einem Jahr von L. kutteri befallen sind, kénnen somit nur Mannchen des
Parasiten aufwachsen. H. sublaevis hat Arbeiterinnen, die wie bei L. acer-
vorum schon aus einmal GUberwinterten Larven entstehen, von D. pacis und
L. goesswaldi ist der Fundbestand bisher zu gering, um giiltige Aussagen
iiber die Entwicklung der parasitierten Kolonien machen zu kénnen.

Die taxonomische Stellung der vier Parasiten zueinander und zur
Wirtsartengruppe ist nicht widerspruchsfrei. Generell stehen alle vier
Parasiten aufgrund ihrer Fiihlergliederzahl, der Fligeladerung, der
Thoraxabmessungen und anderer Merkmale der selbstandigen Untergat-
tung Mychothorax ndher als der Untergattung Leptothorax s.-str. Ge-
meinsam sind den vier Parasiten folgende Merkmale, die den Wirtsarten
aus dem Subgenus Mychothorax fehlen: Ein ventraler Dornfortsatz am
Postpetiolus (der auch bei verschiedenen Sozialparasiten aus anderen
Genera vorkommt), eine stark vergréBerte Dufour'sche Drise am Lege-
apparat der Weibchen (bei L. goesswaldi ist sie allerdings nur etwa halb so
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groBl wie bei L. kutteri, aber immer noch gréBer als bei L. acervorum —
diese Druse steht vermutlich im Dienste des Sexualverhaltens), grau pig-
mentierte Fliigelscheiden bei der schliipfreifen Geschlechtstierpuppe (dieses
Merkmal tritt auch bei einer L. acervorum-Population in der Eifel auf),
.Locksterzeln” der Weibchen und Kopula in Nestnahe am Boden (fur
L. goesswaldi noch nicht nachgewiesen).

GrofBle Unterschiede zu den drei permanent parasitischen Formen weist
H. sublaevis in seiner Lebensweise als Dulot und, dadurch gepréagt, in
seiner Morphologie auf: Die Mandibeln der Weibchen und Arbeiterinnen
sind ungezdhnte, scharfrandige Scheren, die nur noch dem Abtrennen der
Extremitdaten beim Kampf gegen die Wirtsarten dienen. Die Antennen
konnen in rinnenartigen Vertiefungen seitlich am tbergrofen, muskel-
erftillten Kopf geborgen werden. Zwischen D. pacis, L. kutteri und L. goess-
waldi sind die morphologischen Unterschiede deutlich, aber nicht funktions-
gepragt. Die duBlerst nahe Verwandtschaft innerhalb dieser Artengruppe
konnte kiirzlich durch die erfolgreiche Kreuzung von D. pacis & mit
L. kutteri § demonstriert werden. Die aus dieser Kreuzung erhaltenen
Weibchen waren typische Intermediare beider Stammarten, die also sicher
falschlicherweise in verschiedenen Genera stehen. Auf die nomenklate-
rischen Konsequenzen soll hier nicht eingegangen werden.

Die Verbreitung der vier sozialparasilischen Arten

H. sublaevis ist an sehr vielen Orten gefunden worden. Tab. 1 {aus Bu-
schinger 1966) wurde um einige neuere Nachweise ergdanzt. Besonders inter-
essant ist, daB Vollweibchen bisher nur an wenigen, in der Tabelle mit )
gekennzeichneten Fundorten auftraten. Ihr Vorkommen wird nach unseren

Tabelle 1: Nachweise von Harpagoxenus sublaevis. (Aus: Buschinger 1966, er-
ganzt um die seither bekanntgewordenen Fundorte)

Adlerz 1896 Schweden
Alpatov 1924 Moskau (Swiatojesee)
Bernard 1959 Pyrenden, 1500—2100 m

Franz. Zentralmassiv, 1100 m
Franz. Alpen (Dept. Dréme)

Bernard 1957 Alpen: Engadin
Bondroit 1918 Franz. Jura
Buschinger 1966 Stiddeutschland: Umgebung Niirnberg?),

Steigerwald, Oberpfalz
Alpen: Steiermark (Waorschachmoos)
Pyrenden: Col de Soulor
Busdhinger unpubl. Bayer. Wald (1969)

Alpen: Sidtirol (1970, 1971) (Toblach, Rautal, Schlude:-
bach/Rienztal, Pragser Wildsee, bei Innichen)

Buschinger 1971 ¢ Alpen: Wallis (Val d’Anniviers)
Emmelius 1919 Alpen: Engadin
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GoBwald 1951 Elbsandsteingebirge
GoBwald (mdl.) Alpen: Wendelstein (1949), Steiermark (1963) (Solktal)
Jacobson 1939 Ostbaltikum
Kutter (briefl.) Alpen: Schweizer Nationalpark (Ofenpal)
Leininger 1951 Schwarzwald (Wildseemoor)
Alpen: Tauern (am Pressen)
Meinert 1891 Danemark
Menozzi 1924 Apennin
Novotny 1931 Oberschlesien
Nylander 1848 Finnland
Ruzky 1905 RuBland
Samsinak 1956 Elbsandsteingebirge
Skwarra 1927 Ostpreulen
Szabd 1925 Ungarn
Viehmeyer 1921 Bohmerwald, Erzgebirge, Riesengebirge, bei Dresden,
Brambach/Sachsen®)
Winter (mdl.) Alpen: Salzburg (Tennengebirge)*®)
Wolf 1915 Alpen: Kdrnten

*) Populationen, in denen gefliigelte Weibchen vorkommen.

Laborversuchen offenbar nicht rein modifikatorisch bedingt; die Potenz zur
Vollweibchenbildung mufl genetisch in der Population verankert sein. Doch
auch in den gekennzeichneten Populationen sind diese Vollweibchen extrem
selten, sie konnen allenfalls aus 5—6 /o der Voélker im Niirnberger Reichs-
wald aufgezogen werden. Ein Vollweibchen als Konigin fand Verf. unter
rund 170 Kolonien aus der Umgebung von Nirnberg erst einmal! Der nord-
amerikanische H. americanus hat dagegen Vollweibchen als normale Koéni-
ginnenform, von H. canadensis sind bisher nur ergatoide Weibchen beschrie-
ben worden.

D. pacis, von Kutter 1945 nach einem einzigen Weibchen aus dem Binn-
tal (Wallis) beschrieben, wurde seither mehrfach wiedergefunden. Die Vor-
kommen im Schweizer Wallis, dem Schweizer Nationalpark und den Dolo-
miten sind aus der Karte (Abb.1) zu entnehmen. Neu ist der Nachweis
aus Schluderbach/Rienztal (Dolomiten), wo im September 1970 zwei Kolo-
nien und im Mai 1971 drei Kolonien mit jeweils einer Doronomyrmex-Ko-
nigin gefunden wurden. Im Schweizer Wallis wurden die bisher bekannten
Vorkommen (Binntal, Saas Fee, Val d'Anniviers — vgl. Buschinger 1971 c)
durch weitere Funde am Eingang des Nufenenpasses sowie bei Bellwald er-
ganzt. Lokal erreicht D. pacis betrachtliche Populationsdichten, was vermut-
lich wie bei H. sublaevis auf die Begattung in Nestnahe und darauffolgend
nur kurze Ausbreitungsfliige zurlickzufithren ist. In Tab. 2 sind die bis-
herigen Funde zusammengestellt.

L. goesswaldi Kutter (1967) ist wie D. pacis erstmalig aus dem Schweizer
Wallis beschrieben. Bisher waren nur die 8 € und 4 & bekannt, die der Ori-
ginalbeschreibung zugrundeliegen. Die Beschreibung des als Typus ausge-
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Tabelle 2: Nachweise von Doronomyrmex pacis.

Buschinger 1971 ¢ Wallis: Saas Fee, Zermatt, Val d'Anniviers, Binntal
Buschinger unpubl. Wallis: NufenenpaB, Bellwald
Dolomiten: Schluderbach/Rienztal
Kutter 1945 Wallis: Binntal
Kutter 1950 Wallis: Saas Fee
Kutter 1969 Schweizer Nationalpark: OfenpaB, Alp Schera, Val
Cluoza

Praetorius (mdl. 1966) Wallis: Zermatt

wdhlten Mannchens stimmt jedoch nicht mit den nun aufgefundenen, ein-
deutig zu L. goesswaldi gehdrigen Mannchen iiberein. Insbesondere haben
die Mannchen nicht, wie in der Beschreibung angegeben, 1lgliedrige,
sondern wie alle Mychothorax-Mannchen zwoligliedrige Antennen. Auch
der von Kutter angefiihrte apicale Stachel an der Mandibel fehlt. Laut
briefl. Mitt. Kutters diirfte es sich bei dem von ihm beschriebenen Mann-
chen um eine MiBbildung handeln.

Am locus typicus bei Saas Fee wurde L. goesswaldi nicht wiedergefun-
den. Im Juli 1970 konnten jedoch bei Bellwald im Oberwallis zwei grofie Ko-
lonien in Geschlechtstieraufzucht gesammelt werden. Biologische Beobach-
tungen waren nur in begrenztem MaBe moglich, da die Tiere nicht im Frei-
land angesprochen werden konnten, sondern erst als Alkoholmaterial deter-
miniert wurden. Die Kolonien waren auch nicht komplett eingesammelt
worden. Sie enthielten je ein fertiles L. goesswaldi-Weibchen, 66 bzw.
30 goesswaldi-Jungweibchen und Weibchenpuppen, 36 bzw. 8 Mannchen
und Mannchenpuppen sowie ein bzw. zwei unbegattete, entfliigelte L. acer-
vorum-Weibchen. Ein GroBteil der adulten Nestbewohner diirfte beim Sam-
meln entkommen sein.

Ein weiterer Nachweis von L. goesswaldi konnte im September 1970 fir
die Dolomiten erbracht werden. Der Fundort Schluderbach ist derselbe, an
dem Doronomyrmex pacis dort vorkommt. Die Kolonie enthielt zwei fertile
Weibchen von L. goesswaldi, die sich allerdings geringfiigig von den Wal-
liser Tieren unterscheiden. Gefliigelte Geschlechtstiere waren in der Jahres-
zeit nicht mehr zu erwarten. Das Vorkommen kann wohl erst endgiiltig als
gesichert angenommen werden, wenn mehr Material vorliegt. Leider konnte
L. goesswaldi in Schluderbach auch im Mai 1971 unter den 65 dort einge-
sammelten Kolonien von L. acervorum, L. kutteri, D. pacis und L. musco-
rum nicht wiedergefunden werden.

L. kutteri Buschinger schlieBlich wurde nach Material aus dem Reichs-
wald bei Niirnberg beschrieben. Nachtraglich konnte geklart werden, da8
diese Art mit einer von Kutter (1950) als ,mutatio 11", als Ubergang zwi-
schen L. acervorum und D. pacis, beschriebenen Form aus Saas Fee/Wallis
identisch ist (Kutter 1967, Buschinger 1971 c).
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Abb. 1. Die Fundorte von Harpagoxenus sublaevis (H), Leptothorax kutteri
(schwarze Dreiecke), Doronomyrmex pacis (schwarze Quadrate) und Leptothorax
goesswaldi (schwarze Kreise). AuBerhalb der Kartenabgrenzungen ist nur H. sub-
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Das Verbreitungbild von L. kutteri konnte mittlerweile sehr weitgehend
erganzt werden (Abb.1). Neben die urspriinglichen Fundorte Saas Fee,
Niirnberger Reichswald, Val d'Anniviers, Zermatt (Buschinger 1971 c¢) sind
weitere bei Bellwald (Oberwallis 1970), im Rhonetal oberhalb Visp, im
Binntal/Wallis (1970) sowie in den Dolomiten (Schluderbach 1970, 1971,
Rautal 1970, Toblach 1971) getreten. Faber (briefl. Mitteil.) meldet die Art
aus dem Hochkoéniggebiet und aus Niederdsterreich (St.Polten), Lacroix
(Faber briefl.) fand sie am Grundlsee (Steiermark), U. Winter (mdl.) 1971
im Tennengebirge/Salzburg. Nach H. sublaevis ist L. kutteri damit der am
hdufigsten gefundene Sozialparasit von L. acervorum.

Besonderheiten des Verbreitungsbildes der vier Sozialparasitenarten

Es fdllt auf, daB jede der bearbeiteten Parasitenarten nur an wenigen
Stellen allein in einer Wirtspopulation vorkommt. Meist sind zwei, drei,
oder alle vier Arten in ein und derselben Wirtspopulation vertreten. Oft
genug findet sich im Freiland von Nest zu Nest ein anderer Parasit. Tab. 3
zeigt die auffallendsten Vergesellschaftungen. Dies bedeutet, dafl die vier
Parasitenarten gemeinsame Okologische Anspriiche haben, die nur in be-
stimmten Teilen des viel groferen Areals der Wirtsart erfiillt werden.
Merkwiirdigerweise scheinen sich die Parasiten innerhalb eines Wirts-
volkes jedoch gegenseitig auszuschlieBen. Mischkolonien mit zwei der ge-
nannten Sozialparasiten wurden bisher nicht gefunden. Nur in einem Fall
enthielt eine H. sublaevis-Kolonie aus dem Niirnberger Reichswald einige
L. kutteri-Weibchen. Sie durften bei einem Raubzug auf eine L. kufteri-
parasitierte L. acervorum-Kolonie als Puppen mitgeraubt worden sein.
Doppelbefall einer Wirtskolonie durch zwei Sozialparasiten kommt in an-
deren Gruppen (Plagiolepis pygmaea als Wirt, Pl. xene und PI. grassei als
Parasiten — Le Masne 1956) durchaus vor.

Tabelle 3: Vorkommen mehrerer Sozialparasiten in einer Population von
L. acervorum.

Fundort H. sublaevis L. kutteri D. pacis L. goesswaldi
Bellwald — + + S
Saas Fee + + SF +
Val d'Anniviers + + + o
Binntal — + A -
Schluderbach + + + (+)
Toblach + + — —

Wo der eine oder andere Sozialparasit noch nicht gefunden worden
ist, kann dies natiirlich zufallsbedingt sein. In einigen Fallen darf das Vor-
kommen jedoch sicher ausgeschlossen werden. So wurden die Population
im Nirnberger Reichswald sowie die Vorkommen westlich davon im




Heft 3/4 . A . .
22/1971 Zur Verbreitung parasitischer Ameisen 329

Steigerwald (s. Abb. 1) so intensiv untersucht, daf fiir beide Bereiche
D. pacis und fiur den Steigerwald L. kutteri sicher ausgeschlossen werden
konnen. Auch in der Population Rienztal bei Toblach diirfte D. pacis sicher
nicht vorkommen.

Interessant, wenn auch nicht endgiiltig zu interpretieren, sind die unter-
schiedlichen Populationsdichten der Parasitenarten einerseits in unter-
schiedlich dichten Populationen der Wirtsart andererseits. Tab. 4 gibt tiber
die teils gezdhlten, teils geschatzten Populationsdichten (Kolonien/1000 qm)
in einigen charakteristischen Biotopen AufschluB.

Zur Erlduterung der Tabelle muB jedoch bemerkt werden, daB die Kolo-
nien selbst in verschiedenen Biotopen unterschiedlich groB sind. So enthal-
ten L. acervorum-Nester in alpinen Vorkommen durchwegs im Mittel 3—05-
mal mehr Arbeiterinnen als im Flachland oder etwa im Nurnberger Reichs-
wald. Auch die Anzahl fertiler Weibchen in den Nestern ist im Gebirge
deutlich hoher. Dichte Vorkommen von H. sublaevis umfassen oft sehr viele
kleine Volker, die erst vor kurzem gegriindet worden sind. L. Kkutteri
neigt in hoher Populationsdichte zu verstdarkter Polygynie.

Zur Verbreitung der einzelnen Arten in verschiedenen Hoéhenstufen
kann bisher nur wenig ausgesagt werden. H. sublaevis kommt danach im
Flachland (Ostbaltikum), in der Mittelgebirgszone (Nirnberg, Bayer. Wald,
Schwarzwald) und in den Alpen und Pyrenden bis tiber 2000 m Hohe vor,
ohne dort jedoch die Talregion zu meiden. Ahnlich verhalt sich L. kutteri,
von der allerdings Funde im Flachland noch fehlen. Doronomyrmex pacis
wurde bisher nur in Hohen {iber 1400 m bis gegen 2300 m festgestellt. Auch
die wenigen Fundorte von Leptothorax goesswaldi liegen samtlich tber
1400 m Hohe (Saas Fee: ca. 2000 m, Bellwald: 1650 m, Schluderbach/Sud-
tirol: 1450 m).

Tabelle 4: Populationsdichten von Wirts- und Parasitenarten an verschiedenen
Fundorten. L. muscorum als zweite Wirtsart von H. sublaevis ist mit aufgenommen.

N Kolonien pro 1000 gqm von

L. Be-
Ort L.acerv. L. musc. L. kutt. goessw. D.pacis H.subl. merkungen
Niirnberg 170 60 2 — — 15  Zahlung
Bellwald 30 - 1 0,2 1 —  Schdtzung
Toblach 50 2 1 — — 5  Schétzung
Schluderb. 50 2 3 (0,1) 1 2 Schdtzung
SchlufBbemerkung

Die Sozialparasiten bei L. acervorum sind nicht nur aufgrund ihrer ver-
schiedenartigen Verhaltensweisen interessante Untersuchungsobjekte. Die
kleinen Vélker von meist nur 200-500 imaginalen Individuen lassen sich
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relativ leicht komplett ins Labor verbringen, halten und ziichten (Buschinger
1967). Damit kénnen ihre 6kologischen Anspriiche experimentell ermittelt
werden, was wiederum die Interpretation des Verbreitungsbildes jeder Art
ermoglicht. Das fiir Ameisen ungewohnliche Sexualverhalten erlaubt zudem,
etwa das Problem der Vollweibchenentstehung bei H. sublaevis experimen-
tell anzugehen. Grindung und Entwicklung der jungen Kolonien gerade
dieser Art werden intensiv untersucht. Daraus ergeben sich voraussichtlich
weitere Anhaltspunkte tiber die Ausbreitungsmoglichkeiten und die Ur-
sachen des heutigen Verbreitungsbildes, das allerdings durch weitere Frei-
landarbeit sicher noch Verdnderungen erfahren wird.

Zusammeniassung

Die bekannten Vorkommen von vier sozialparasitischen Ameisenarten (Har-
pagoxenus sublaevis, Doronomyrmex pacis, Leptothorax goesswaldi und Lepto-
thorax kutteri) werden zusammengestellt. Alle vier Arten haben Leptothorax
acervorum als Wirtsart. AuBer H.sublaevis sind alle genannten Arten erst vor
relativ kurzer Zeit beschrieben worden. Neue Funde von L.goesswaldi, L. kutteri
und D. pacis zeigen, daBl diese Arten durchaus ein weiteres Verbreitungsgebiet
besiedeln diirften als bisher angenommen wurde.

Summary

The distribution of four social parasitic ants (Harpagoxenus sublaevis, Doro-
nomyrmex pacis, Leptothorax goesswaldi and Leptothorax kutteri) is presented.
The four species all are parasites of Leptothorax acervorum. Except H.sublaevis
the parasitic species have been described within the last 25 years. Newly de-
tected localities of D. pacis, L. goesswaldi and L. kutteri show that these species
may have a much greater distribution as was supposed up to now.
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